























































































[26], as well as  their  level of shade  tolerance  [27]. Based on  trade‐offs between growth 
rates and  tree  lifespan observed by some authors  [28–31], we assume preceding radial 
growth as one of the key factors of tree stability. Nevertheless, as far as we know, no pre‐
vious research has aimed at studying tree‐ring patterns and disturbance histories to de‐






















lands and mountains have  suffered heavy windstorms  at  least once per  century, pro‐
foundly affecting many forests and sometimes reinforced by subsequent biotic disturb‐
ances such as spruce bark‐beetle outbreaks. By the volume of damaged wood, the four 
most  important  stand‐replacing  events of  last  centuries  in  the Czech Lands are wind‐
storms in 1740, 1833, 1868 and 1870. The Kyrill (2007), Emma (2008) and Herwart (2017) 











































layer  is currently dominated by Fagus sylvatica  (61.6% of tree  individuals), followed by 
Picea abies (36.1%) and Abies alba Mill. (1.7%) [50]. Plant communities can be classified as 
Calamagrosio‐villosae Fagetum and Calamagrostio villosae Piceetum [51]. 















Hypothesis  H1 Site  H2 Historical  H3 Species  H4 Size  H5 Material 
Spatial effect  Stand‐level  Gap‐level  Gap‐/Tree‐level  Tree‐level  Tree‐level 
Approach  Dendrochronology  Dendrochronology  Tree census  Tree census  Dendrochronology 
  Soil science      Dendrochronology   
  Geostatistics         
Sample size N  1061 cores  271 pairs (release)  271 pairs  271 pairs (DBH)  271 pairs 
  954 soil profiles  221 pairs (gap origin)    221 pairs (age)   
Statistical test  Mann‐Whitney  Paired t‐test (release)  Chi‐sqare test  Paired t‐test  Paired t‐test 
    McNemar’s test (gap origin)       






































DPI  resolution  and  consequently measured  in WinDENDRO  software  (Regent  Instru‐
ments, 2014, Quebec, Canada). In both cases, tree‐ring widths were registered with 0.01 
Forests 2021, 12, 1599  6  of  23 
 
 


























































































Spruce‐Spruce  Spruce‐Beech  Beech‐Spruce  Beech‐Beech 
No. of releases ≥25% boundary line per tree                 
Disturbed  0  5  0.85  1  0.96  0.73–0.96  ‐  271  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Survivors  0  7  1.20  1  1.18  1.06–1.34  ‐  271  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Difference  ‐  ‐  ‐  −0.50  ‐  −0.99–−˂0.001  Wilcoxon test  542  <0.001  0.005  <0.001  0.523  0.086 
No. of releases ≥ 50% boundary line per tree                 
Disturbed  0  2  0.19  0  0.44  0.14–0.24  ‐  271  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Survivors  0  3  0.37  0  0.67  0.29–0.45  ‐  271  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Difference  ‐  ‐  ‐  −0.50  ‐  −0.99–−˂0.001  Wilcoxon test  542  <0.001  <0.001  0.012  0.233  0.280 
Total sum of boundary line (%) per tree                   
Disturbed  0  210.93  32.94  26.71  40.32  28.12–37.76    ‐  271  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Survivors  0  274.11  49.78  37.64  54.60  43.25–56.31  ‐  271  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Difference  ‐  ‐  ‐  −22.14  ‐  −30.63–−12.41  Wilcoxon test  542  <0.001  <0.001  <0.001  0.293  0.108 
Total sum of canopy area disturbed (m2)                 
Disturbed  0  108.42  12.34  1.76  19.71  9.98–14.70  ‐  271  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Survivors  0  253.61  30.49  13.18  43.20  25.32–35.66  ‐  271  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Difference  ‐  ‐  ‐  −17.66  ‐  −23.61–−12.14  Wilcoxon test  542  <0.001  0.002  <0.001  0.148  0.030 
Gap origin                           
Disturbed  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐  221  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Survivors  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐  221  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Difference  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐  McNemar’s test  442  <0.001  0.091  <0.001  0.617  1 
Diameter at breast height (cm)                       
Disturbed  10  110  51.99  52  23.90  49.13–54.84  ‐  271  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Survivors  10  129  61.75  58  23.55  58.94–64.57  ‐  271  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Difference  ‐  ‐  ‐  −9.50  ‐  −13.50–−5.50  Wilcoxon test/t‐test  542  <0.001/‐  <0.001/‐  0.048/‐  ‐/<0.001    ‐/0.436 
Age at breast height (yrs)                       
Disturbed  32  567  201  178  84.94  190.17–212.69  ‐  221  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Survivors  34  428  228  235  81.02  216.97–238.45  ‐  221  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Difference  ‐  ‐  ‐  −30.50  ‐  −43.00–−17.50  Wilcoxon test/t‐test  442  <0.001/‐  0.012/‐  ‐/<0.001  ‐/0.070  ‐/1 
Tree‐ring width (RWI)                   
Disturbed  0.51  1.09  0.93  0.95  0.09  0.92–0.94  ‐  271  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Survivors  0.58  1.05  0.87  0.89  0.10  0.86–0.89  ‐  271  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Difference  ‐  ‐  ‐  0.05  ‐  0.04–0.07  Wilcoxon test/t‐test  542  <0.001/‐  <0.001/‐  <0.001/‐  ‐/0.483  ‐/0.030 











































































































[67]  in  Central  Europe. While  regeneration  in  gaps  dominated  hydromorphic  stands 
throughout almost entire 19th century and culminating in the 1890s (Figure 5B, bottom 
part), trees occupying  terrestrial stands poorly regenerated  in gaps  (Figure 5A, bottom 
part), with the exception of the period following windstorms in the 1870s. 



















Soil Hydromorphism  Release Intensity  Model  AIC  Range (m)  Nugget  Sill 
Hydromorphic  Weak  Stable  −34.754  18.783  0.046  0.239 
  Moderate and major  Gaussian  −62.749  20.871  0.032  0.117 
Terrestrial  Weak  Exponential  −44.706  11.005  <0.001  0.229 
  Moderate and major  Exponential  −79.914  8.040  <0.001  0.117 
3.2. Historical Hypothesis (H2) 




more pronounced when  evaluating only moderate  and major  releases. Tree  survivors 
















boundary  lines sorted by species pairs;  (D)  the percent sum of  the boundary  lines  for all species;  (E)  the canopy area 
disturbed, sorted by species pairs; (F) the canopy area disturbed for all species. Blue and yellow boxes and points represent 
































wart storm were characterized by significantly  lower dimension and age  (p < 0.001)  in 
comparison to individuals surviving the disturbance (Table 2). On average, survivor trees 
reached nearly by 20% larger dimensions (mean survivors = 61.8 cm, mean disturbed = 52 






























































Between  the  two  disturbance  regimes described  above,  a  buffer  zone  exists  that 
merges  the  effects  of  both  gap‐phase  and  stand‐replacing  regimes  (Figure  4C). While 
windthrow dynamics represent large‐scale processes, bark beetle outbreaks participate in 
subsequent fine‐scale processes. These sites are characteristically represented by terres‐
trial Albic Podzols  in the  immediate vicinity of water‐affected areas  [40]. It may be ex‐






















































periods of suppression and  release. We propose  that  this growth behavior  in different 
canopy positions might be a key trait in driving the resistance of trees to failure, explaining 
why individuals with a more various disturbance history were more likely to survive the 
Herwart storm. Regarding  the  fact  that periods of suppression preceding a  release are 
distinguished by the production of wood of higher density for some species [83,84], longer 
times spent in the understory may give trees better mechanical support than those germi‐























predominantly exposed  trees  is more appropriate.  In addition, our  results support  the 
unimodal  relationship  hypothesis  [78]  that  the  smallest  and  largest  trees  are  better 
adapted  to  resist  the most extreme windstorms. According  to  this model,  the greatest 
damage is found in intermediate stem size classes with a higher proportion of uprooting, 











































across  the  Europe,  e.g.,  Novohradske Mts.  in  Central  Europe  [16],  the  Carphatians 















of  a  spatially‐explicit,  edaphically‐determined disturbance  regime. The distribution  of 
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